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Фенетический анализ популяционной структуры водяной полевки (Агусо[а 1егтез15) Центральной и Вос- 
точной Палеарктики. Песков В. Н., Емельянов И. Г. — Методами фенетического анализа исследована 
популяционная структура водяной полевки. Выяснены основные причины, которые обусловливают 
специфичность фенотипической структуры отдельных популяций, а также групп популяций. Установ- 
лена таксономическая однородность водяной полевки на большом отрезке ее ареала. 
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Введение 


Водяная полевка (Ағуісо/а 1еггези 1.) относится к числу наиболее распространенных и весьма поли- 
морфных видов семейства АгусоПпае. Высокая численность животных в природных популяциях и огромное 
количество музейного материала делают этот вид весьма перспективным в плане изучения различных ас- 
пектов внутривидовой изменчивости и прежде всего его популяционной структуры. Актуальность такого 
рода исследований определяется тем, что до настоящего времени среди териологов нет единства в вопросах 
внутривидовой систематики водяной полевки (Громов, Ербаева, 1995; Пантелеев, 1996). 

Анализ популяционной структуры вида обычно состоит в сравнении между собой выборок из доста- 
точно удаленных и изолированных популяций видового ареала (Юобхћапѕку, 1933; Тимофеев-Ресовский и 
др., 1965). В настоящее время с этой целью все чаще используются методы фенетики (Ветгу, 1963; Яблоков, 
1979, 1982; УаоКоу еѓ а!., 1980; Васильев, 1982, 1992). 


Материал и методы 


Основу настоящего исследования составляют результаты обработки серии черепов из 25 географиче- 
ских популяций (их условные обозначения см. Песков, Емельянов, 2000), охватывающих значительную 
часть ареала водяной полевки и различающихся как по характеру населяемого ими ландшафта (пойменные 
и плакорные, горные и равнинные), так и по степени пространственной изоляции. 

В общей сложности просмотрено более 2 тысяч черепов из рабочей коллекции П. А. Пантелеева. Две 
выборки из Якутии (вилюйская и якутская) предоставлены в наше распоряжение Н. Г. Соломоновым. Ка- 
ждый череп описывался по совокупности неметрических признаков (фенов) по определенной схеме (Пес- 
ков, Емельянов, 2000). Большая часть фенов взята из литературных источников (Васильев, 1984; Васильев и 
др., 1992; Васильева, Васильев, 1984; Ларина, Еремина, 1988; Галактионов и др., 1991). При выделении и 
описании фенов мы руководствовались работами С. И. Огнева (1950) и Н. Н. Воронцова (1982), в которых 
приводится достаточно подробное описание строения черепа и общепринятая номенклатура для Сисейдае. 

Для всех популяций фенетический анализ выполнен по 13 фенам, а для 20 — по 26 фенам. С целью 
сравнения выборок по совокупности фенов был проведен расчет фенетических дистанций как средней ме- 
ры дивергенции (ММО) и среднеквадратических отклонений (М$О) по формулам Смитта и Берри в мо- 
дификации Съевальда (5јоуо!а, 1973 — цит. по А. Г. Васильеву и др., 1992) с использованием пакета при- 
кладных программ "Рћеп" (Уегзюп 2.1), разработанного А. Г. Васильевым. Из соображений экономии места, 
матрица дистанций в статье не приводится. Структура сходства исследованных выборок Ағуісо/а ѓеғгеѕіғіѕ 
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получена в результате неметрического многомерного шкалирования матрицы ММО-дистанций методом 
наименьшего стресса (Дэйвисон, 1988), а также ее кластеризацией по методу Уорда (Олдендерфер, Блэш- 
филд, 1989). При этом, если величина стресса (меры соответствия) не превышала 10%, результат неметри- 
ческого шкалирования матрицы ММО признавался удовлетворительным. Все необходимые расчеты выпол- 
нены с использованием статистического пакета "С585" (З(аё Зой, шс., США). Кроме этого, для каждой вы- 
борки рассчитывался показатель уникальности (О) как среднеарифметическое из всех ММО, характери- 
зующих отличие данной популяции от остальных (Васильева, Васильев, 1992). 


Результаты и обсуждение 


Как видно из рисунка 1, удвоение числа проанализированных фенов не привело 
к существенным изменениям в распределении популяций в пространстве первой и 
второй координатных осей. В обоих случаях получено удовлетворительное решение 
вопроса о структуре фенетического сходства популяций (стресс=9,3%). Вместе с тем, 
вполне очевидно, что фенетическое исследование популяций по 26 фенам позволяет 
получить более определенные и достоверные результаты, чем при использовании 
13 фенов. Поэтому весь нижеизложенный анализ касается в основном только 20 по- 
пуляций, проанализированных по 26 фенам. 

В результате сравнительного изучения фенетической структуры 20 популяций 
было установлено, что из 190 попарных сравнений максимальный уровень достовер- 
ности (Р<0,001) отмечен для 180 значений ММО (94,7%) и лишь в 3 случаях (1,6%) 
различия оказались недостоверными — между ровенской и колыванской 
(ММО=0,005), сарыкопинской и качирской (ММО=0,005), вилюйской и якутской 
(ММО=0,028) популяциями. В последнем случае на значении ММО, по-видимому, 
сказывается небольшой объем вилюйской выборки (п=24), из-за чего результаты фе- 
нетического анализа этой популяции рассматриваются нами как предварительные. 

Минимальными (Р<0,05 и Р<0,01) оказались фенетические дистанции между по- 
пуляциями, населяющими юг Западной Сибири и Северный Казахстан: сарыкопин- 
ской, ишимской, жаркольской, ровенской, качирской, и колыванской. Несмотря на 
существенную географическую удаленность и различную ландшафтную приурочен- 
ность (пойменные и плакорные), все эти популяции образуют относительно ком- 
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Рис. 1. Структура сходства популяций водяной полевки по частоте встречаемости 26 (А) и 13 (Б) фенов чере- 
па, полученная после нелинейного многомерного шкалирования матрицы ММО методом наименьшего стрес- 
са (стресс=9,3 %). 


Бір. 1. Ѕігисіиге оЁ ѕітіагіќу оЁ роршаНопз оѓ маѓег үоІеѕ юг епсоищег гедиепсу оѓ 26 (А) апа 13 (В) зКаЙ рһепѕ, 
оЫќаіпеа айег поп Ііпеаг тшіійітепќіопа! ѕсаіпе о ММО таїгіх Бу Іеаѕі ѕігеѕѕ гпеіһоа (51геѕѕ==9.3 %). 
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пактную группу с незначительной степенью фенетической дифференциации 
(ММО=0,005—0,087) и со сравнительно низким уровнем фенетической уникальности 
каждой из них ((=0,086—0,121). По-видимому, это результат генетической общности 
популяций этого обширного региона. 

К этой группе очень близки обе якутские популяции (рис. 1), что позволяет по- 
ставить под сомнение их подвидовой статус (А. 1. /асиіепѕіѕ Овпеу, 1933), до сих пор 
принимаемый большинством исследователей (Громов, Ербаева, 1995). Нет никаких 
оснований и для выделения в качестве самостоятельного подвида (А. #. ра//аѕі Овпеу, 
1913) популяций водяной полевки, населяющих бассейн р. Обь и ее притоков, по- 
скольку изученная нами пуровская популяция по своей фенетической структуре весь- 
ма близка к сарыкопинской (ММО=0,031), ишимской (ММр=0,049) и другим попу- 
ляциям, населяющим юг Западной Сибири и Северный Казахстан и относимым 
С. И. Огневым к подвиду А. 1. Киспекот Овпеу, 1933 (Огнев, 1950). В свою очередь, с 
этой группой популяций фенетически достаточно сходны пинская, вологодская, ахту- 
бинская и другие из восточно-европейского региона, которые по С. И. Огневу (1950) 
относятся к номинативному подвиду А. #. ѓеггеѕігіѕ Г.., 1758. 

В целом, как свидетельствуют результаты фенетического анализа (рис. 1), боль- 
шая часть изученных популяций водяной полевки, населяющих весьма обширную 
территорию от Беларуси на западе до Якутии на востоке и от низовий Оби, Пуры, 
Лены и других сибирских рек на севере до Северного Кавказа, Северного Прикаспия 
и Восточного Казахстана на юге, по всей видимости, относится к номинативному 
подвиду А. 1. іеғғеѕіғіѕ [.., 1758. 

В наибольшей степени дифференцированными и поэтому наиболее фенетически 
уникальными являются кавказские (малкинская, чегемская, безенгийская, кокмадаг- 
ская и аггёльская), а также днестровская популяции А. іегтеѕігіѕ (рис. 1). Однако ни 
одна из них сколь-нибудь существенно генетически не изолирована от остальных по- 
пуляций данного вида. Так, водяные полевки чегемской популяции фенетически 
близки к полевкам из безенгийской популяции (ММ 0=0,059), которые, в свою оче- 
редь, достаточно сходны с кокмадагскими (ММ 0=0,094). Кокмадагская популяция 
через кизлярскую (ММО между ними равно 0,152) связана с популяциями из дельты 
Волги и Северного Прикаспия. Степень фенетической дивергенции малкинской 
(ММр=0,245—0,488) и аггёльской (ММр=0,146—0,586) популяций по отношению ко 
всем остальным не достигает подвидового уровня, согласно градации ММО, предло- 
женной для мелких мышевидных грызунов А. Г. Васильевым (1992). Кроме того, зна- 
чительная фенетическая уникальность кавказских популяций очевидно обусловлена 
определенной их изоляцией, следствием чего является эффект дрейфа генов. В пользу 
последнего предположения свидетельствуют как факты необычайно высокой концен- 
трации в этих популяциях редких фенов, свойственных виду в целом, на что мы уже 
указывали (Песков, Емельянов, 2000), так и обнаружение А. С. Серебровским (1927) 
феномена дрейфа генов в небольших изолированных горных популяциях домашних 
кур на Северном Кавказе. 

Все это позволяет заключить, что на современном уровне наших знаний исследо- 
ванные популяции водяной полевки следует относить к номинативной форме 
А. 1. їергеѕігіѕ, а существующий уровень фенетической дивергенции некоторых из них 
не позволяет придать им подвидовой таксономический статус. К аналогичному выво- 
ду пришел П. А. Пантелеев (1996), проанализировав внутривидовую изменчивость 
экстерьерных и краниометрических признаков у водяной полевки. 

Одним из важнейших факторов, определяющих степень фенетической диффе- 
ренциации популяций водяной полевки, является приуроченность их поселений к 
бассейну той или иной крупной реки. Подтверждением этому служит уже упоминав- 
шийся факт фенетичекой однородности популяций, населяющих Обь-Иртышский 
бассейн с междуречьями этих сибирско-казахстанских рек, а также данные, приве- 
денные на рисунке 2. На нем показана структура фенетического сходства 15 выборок 
водяной полевки, полученная в результате трехмерного шкалирования матрицы 
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Рис. 2. Структура сходства 15 популяций водяной полевки по частоте встречаемости 26 фенов черепа, полу- 
ченная после нелинейного многомерного шкалирования матрицы ММО методом наименышего стресса 
(стресс=10,6 %). 


Но. 2. Ѕіпшагіќу ѕігисіџге оѓ 15 роршайопѕ оЁ маѓег уо!ез юг епсощег Неадиепсу оЁ 26 зКиЙ рһепѕ, обаіпеа айег 
попПпеаг тишійітепіопа! ММО таќгіх зсайпо Бу Іеаѕі ѕігеѕѕ ешо (ѕгеѕѕ=10,6 %). 


ММР после изъятия из анализа пяти наиболее дифференцированных выборок (20, 
21, 22, 24 и 25). Несмотря на то, что величина стресса превышает 10% 
(стресс=10,6%), расположение выборок в пространстве 1 и 2 координатных осей дос- 
таточно хорошо отражает уровень фенетического сходства популяций, определяемый 
как фактором географической изоляции (прежде всего популяции 1, 17 и 23), так и 
принадлежностью к совокупности популяций из бассейна той или иной реки. По- 
следнее можно проиллюстрировать на примере популяций из бассейна Волги (3 и 5), 
Волго-Уральского междуречья (6) и Обь-Иртышского бассейна (9—16). Однако наи- 
более показательны в этом плане сравнения величины фенетических дистанций меж- 
ду популяциями, обитающими в бассейне одной и той же и разных рек. Так, напри- 
мер, при сравнении фенетической структуры популяций по 15 фенам различия между 
днестровской (Молдавия) и донской популяциями (ММО-=0,358) в 6 раз больше та- 
ковых между вологодской и волго-ахтубинской( ММО=0,056), обе из бассейна Волги, 
хотя во втором случае расстояние между популяциями почти в 2 раза превышает рас- 
стояние между двумя первыми. 

По степени сходства фенетической структуры все изученные популяции можно 
подразделить на 2 группы (рис. 3). Первую группу по составу входящих в нее попу- 
ляций, можно условно обозначить как «западную». Ядро группы образовано популя- 
циями из восточно-европейского региона. В состав «восточной» группы входят водя- 
ные полевки, населяющие юг Западной Сибири, Северный Казахстан и Якутию. В 
пределах обеих этих групп несколько особняком стоят фенетически наиболее уни- 
кальные популяции Северного Кавказа и Закавказья. Одной из наиболее вероятных 
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Рис. 3. Структура сходства популяций Ағуісо/а іемғеѕіғіѕ по частоте встречаемости 26 фенов черепа, полученная в 
результате кластеризации матрицы ММО по методу Уорда. 


Но. 3. Ѕїгисіше ОЁ ѕіпШагіќу оЁ роршайопѕ Агусо/а їеггезігіѕ Юг епсоищег йедиепсу оЁ 26 ки рћепѕ, обаіпеа аз а 
геѕиё оЕ ММО тах сІиѕѓегіпе Бу Мага теѓоа. 


причин такой структурированности сплошного участка ареала водяной полевки мо- 
жет быть история его становления (Рековец, 1989) и последующее формирование фе- 
нооблика географических популяций под воздействием конкретных условий среды их 
обитания. 


Заключение 


Проведенный нами фенетический анализ популяционной структуры водяной по- 
левки позволяет заключить, что изученные популяции фенетически достаточно одно- 
родны и относительно слабо дифференцированы. Степень фенетической дифферен- 
циации популяций водяной полевки прежде всего определяется их пространственной 
изоляцией, особенно в горах, где существуют различные физико-географические пре- 
грады, а также их приуроченностью к определенному водному бассейну. Установлен- 
ный масштаб фенетических различий между географическими популяциями водяной 
полевки несколько ниже по сравнению с таковым у мелких мышевидных грызунов 
(Васильев, 1992) и, по всей видимости, в большинстве случаев не достигает подвидо- 
вого уровня генетической дивергенции. Подобная особенность данного вида, по на- 
шему мнению, связана с более крупными размерами водяной полевки, ее высокой 
индивидуальной активностью (миграции до нескольких километров), способностью к 
пассивному расселению в период половодий на большие расстояния, а также дву- 
кратным в течение года миграциям от околоводных стаций на луга и поля осенью и 
обратно весной (Пантелеев, 1968). 
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